Speziation der mediterranen Süßwasserkrabben 
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Mit 1 Abbildung 

(Vorgelegt in der Sitzung der math.-nat. Klasse am 23. Juni 1989 durch das w. M. FRIEDRICH 

Bachmayer) 

Einleitung 

Ein Hauptproblem der Systematik und Taxonomie der Süßwasser¬ 
krabben ist die Frage nach der Ranghöhe der unterscheidbaren Gruppen. 
Insbesondere der Bereich der Art, der Gattung und der infraspezifischen 
Unterscheidungen sind für die Nomenklatur und damit für die gesamte 
Praxis von hoher Bedeutung. 

Es ist daher wichtig, die Frage nach den Maximen zu stellen, nach 
denen heute die Beurteilung der Kriterien für die Art erfolgt. Das Problem 
stellt sich für die Süßwasser- und terrestrischen Decapoden deshalb in 
besonderer Weise, weil nur ein vergleichsweise sehr kleiner Teil im 
Süßwasser lebt, die überwiegende Anzahl ist marin. Das ist deshalb 
wichtig, weil die Evolutionsgeschwindigkeit, und damit der Artbildungs¬ 
prozeß stark unterschiedlich abläuft. 

Es soll daher zunächst kurz eine Zusammenfassung der Leitlinien zur 
Bestimmung der Charakteristika für Arten gegeben werden, die sich im 
Wesentlichen an den Arbeiten von E. Mayr und KRAUS orientiert. 

Der Artbegriff 

Nachdem Einhelligkeit darüber bestand, daß der Artbegriff nicht 
eine willkürliche Festlegung ist, sondern eine objektive Funktionseinheit 
umschreibt (biologischer Artbegriff): Neben der Anpassung an eine 
bestimmte ökologische Situation (oder ein Bündel ökologischer Situatio¬ 
nen) ist es vor allem die Fortpflanzungsgemeinschaft, des Bestehen eines 
balanzierten Genpools, das die Art als solche konstituiert. 

So klar diese Feststellung für die theoretische Biologie ist, so 
kompliziert ist die Anwendung in der Taxonomie. Einerseits ist wohl eine 
objektive Richtlinie gegeben; andererseits sind die geforderten Kriterien 
zu überprüfen, da es sich dabei ja nicht unmittelbar um morphologische 
Faktoren handelt. Eine weitere Schwierigkeit ist der Umstand, daß hier 
auch die Zeitdimension mitspielt; das heißt, daß Arten in einem 
langsamen Prozeß herausgebildet werden, der unterscheidbare Etappen 
umfaßt. Der Beginn liegt in einer Unterbrechung der epigenetischen 
Einheit der Art durch Unterbrechung des Genaustausches. In der Regel 
ist eine geographische Isolierung dafür verantwortlich. Nach Beendigung 
der epigenetischen Regulation beginnen sich die Genpools auseinander zu 
entwickeln und damit zunehmend unverträglich zu werden; zunächst in 
geringerer Eignung der Hybriden, später in immer höheren Infertilitäts- 
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raten bis zur völligen Unfruchtbarkeit. Bei Wegfall der Barrieren tritt in 
einem frühen Stadium der Auseinanderentwicklung eine Wiederver¬ 
schmelzung ein, in späteren Stadien bilden sich schmale Hybridgürtel. In 
dieser Situation beginnt die Ausbildung von Hybridisierungsbarrieren. 
Die neuen Arten haben zunächst noch gleiche ökologische Ansprüche, 
sind daher Konkurrenten, was allopatrisches Vorkommen bedeutet. Erst 
im letzten Stadium können sich ökologische Differenzierungen herausbil¬ 
den, und es kann zur geographischen Überschiebung kommen. Dieser 
Prozeß erstreckt sich insgesamt mindestens über zehntausende von 
Generationen. Die ganze Entwicklung verläuft natürlich kontinuierlich, 
und es gibt nirgends eine scharfe Grenze zwischen frischem Isolat einer 
Art und geographischer Rasse (Subspecies), zwischen Subspezies und 
allopatrischer Art, zwischen beginnender und vollständiger Infertilität 
von Hybriden. 

Ebensowenig ist eine geographische Rasse in einem frühen 
Entwicklungstadium als sicherer Beginn einer neuen Art anzusehen, da 
sie auch wieder mit der Ursprungsform verschmelzen kann. 

Bedeutung für die Taxonomie 

Die positive Seite dieser Verhältnisse liegt darin, daß die Fundierung 
der basalen taxonomischen Einheit, der Art, eine objektive Grundlage 
hat. Die Schwierigkeit liegt in der Kontinuität der Artentstehung, wozu 
noch der Umstand kommt, daß diese Entwicklung nicht bei allen Arten 
synchron erfolgt, sodaß wir gleichzeitig die verschiedensten Stadien von 
Differenzierung im gleichen Zeithorizont finden. Daher ist die Situation 
so, daß wir wohl einen objektiven Rahmen haben, innerhalb dessen aber 
dann letztlich willkürliche Festlegungen erfolgen. 

Eine weitere Schwierigkeit liegt darin, daß die Frage der Kreuzbar- 
keit und die Fertilitätsrate von Hybriden nur in sehr wenigen Fällen 
untersucht ist, in der Regel nur morphologische und chorologische Daten 
vorliegen. Im günstigen Falle lassen sich aus der Struktur der 
Kopulationsorgane Indizien für Bastardierungsbarrieren ableiten. 

Immerhin läßt sich feststellen, daß Formengruppen, die sympatrisch 
leben und sich morphologisch eindeutig und ohne Übergänge unterschei¬ 
den lassen, eindeutig mindestens im Artrang zu unterscheiden sind. 
Ebenso sind Formen, die allopatrisch leben, geographisch in Kontakt 
stehen und in der Kontaktzone keinerlei Übergangsformen haben, als 
sichere Arten zu bezeichnen. 

Formen, die, durch Übergänge verbunden, Hybridzonen aufweisen 
und sich unbegrenzt fruchtbar kreuzen lassen, sind als geographische 
Rassen anzusehen. Kreuzbarkeit an sich, nach Meinung vieler Systemati¬ 
ker, ist noch kein Widerspruch zum Artstatus. 

Schwieriger ist die Beurteilung von geographisch weit getrennten 
Gruppen, wie etwa Inselformen. Hier können nur Abschätzungen des 
relativen morphologischen Differenzierungsgrades im Vergleich zu den 
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Unterschieden zwischen sicheren Arten der näheren Verwandtschaft 
Indizien für die Rangung geben. 

Situation bei den Süßwasserkrabben 

Methodisch ist die Systematik der Potamiden auf die klassischen 
Methoden der vergleichenden Morphologie und der Chorologie angewie¬ 
sen, da es weder Chromosomenuntersuchungen, noch Kreuzungsexperi¬ 
mente bisher gibt. 

Das mediterran- vorderasiatische Gebiet zeigt eine Reihe von 
Formen, die fast durchwegs allopatrisch auftreten. Sie bewohnen Flüsse, 
Bäche, Teiche und Seen und leben, insbesondere nächtlicherweise, 
amphibisch. Dabei entfernen sie sich normalerweise nur wenige Meter 
vom Gewässer. Als Barrieren sind Meeres- und Brackwasser anzusehen, 
Trockengebiete und Gebirgshöhen über, je nach geographischer Breite, 
1500-2000 m. Ferner dürften bestimmte geologische Verhältnisse, die 
sehr harte Uferwände bedingen, ebenfalls eine Besiedelung verhindern. 

Da alle Formen des hier zu besprechenden Gebiets einer einzigen 
Gattung, Potamon, zugerechnet werden, ergibt sich aus dem allopatri- 
schen Verbreitungsmuster kein Problem. 

Die Gattung Potamon erstreckt sich von Marokko bis ins mittlere 
Himalayagebiet. 

Da sich im Bereich dieser Gattung ein hierarchisch gegliedertes 
Merkmalsmuster ergab, war es das Bestreben, alle verfügbaren Kategorien 
zu nutzen, um diese Hierarchie darzustellen. Als Untergattungen wurden 
zunächst alle Formen mit gleichartigem Grundschema des Gonopoden- 
baues auf gefaßt, deren es im mediterranen Raum vier gibt: Potamon, 
Thelphusa, Pontipotamon und Centropotamon. Diese Formen sind auch 
habituell mehr oder weniger gut unterscheidbar. 

Innerhalb dieser Untergattungen sind wiederum Einheiten unter¬ 
scheidbar, die also sinngemäß als Spezies aufzufassen sind. 

Das ist bei Potamon s. str. potamios und setiger, bei Centropotamon 
hüceste, armenicum und vangölium (im Mediterranbereich, fernerweitere 
Arten in Persien und Mesopotamien). 

Telphusa und Pontipotamon sind monotypisch. Dies entspricht auch 
der nach Osten zunehmenden Formenvielfalt. 

Die innerhalb dieser Arten beobachtbaren Gruppen einheitlicher 
morphologischer Differenzierung sind zumeist, aber nicht ausschließlich, 
Inselformen sowie durch große Lücken getrennte Vorkommen. In der 
erwähnten hierarchischen Merkmalsanordnung sind sie, insbesondere 
nach der Gonopodenstruktur, den erwähnten Arten eindeutig zuzuord¬ 
nen. Die Geschlossenheit des Vorkommens sowie die innere Uniformität 
in den bezeichneten Merkmalen lassen die Kategorie Subspezies 
gerechtfertigt erscheinen. 

Als solche wurden innerhalb der Art fluviatilis 4, innerhalb der Art 
ibericum 4, innerhalb der Kn potamios 10, bei hueceste 2 unterschieden. 
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Damit wären die offiziellen Kategorien, die den Regeln der zoologischen 
Nomenklatur unterliegen, erschöpft. Nach der Meinung der meisten 
zeitgenössischen Taxonomen wären innerhalb einer Subspecies nur mehr 
Populationen vorhanden, die sich meist nur durch statistische Merkmals¬ 
häufungen, wenn überhaupt, phänotypisch unterscheiden lassen. 

Dennoch finden sich hier innerhalb der als subspecies ausgewiesenen 
Gruppen untergeordnete Einheiten, die, zumeist Inselformen, oder 
geographisch getrennt, mehrere bis viele Populationen umfassen, 
geschlossen (nicht vikariierend!) auftreten und durchgehend bestimmte 
Merkmale zeigen. Formal würden sie also die Anforderungen einer 
Subspezies erfüllen, stehen aber solchen bereits bestehenden Einheiten 
nicht nur hierarchisch untergeordnet gegenüber, sondern sind auch in der 
Ausprägung der unterscheidenden Merkmale um eine Kategorie schwä¬ 
cher, sozusagen morphologisch gerade noch feststellbar, ausgewiesen. 

Im Sinne der oben erwähnten Schwierigkeit der Errichtung absoluter 
Grenzziehungen wären diese Strukturen als Übergang von Populations¬ 
gruppen zu Subspezies bzw. Isolate mit der Potenz, Subspezies zu 
werden, anzusehen. 

Vor gleichartigen Problemen standen Taxonomen mehrfach, und 
einige haben zur Verwendung des infrasubspezifischen Begriffes Natio 
ihre Zuflucht genommen. Mir ist das von terrestrischen Isopoden und 
bestimmten Laufkäfergruppen bekannt. 

Diese Situation besteht vielleicht nur bei wenigen Tiergruppen, die 
sich einerseits in starker evolutionärer Entwicklung befinden, aber sehr 
ortsgebunden und leicht isolierbar sind. Ökologisch sind die Süßwasser- 
krabben sicherlich eine derartige Kategorie. 

Außer den vergleichend-morphologischen Kriterien und der Tatsa¬ 
che der überwiegenden Allopatrie sind noch einige weitere chorologische 
Befunde in dieser Fragestellung interessant. 

Nach den allgemein- theoretischen Überlegungen ist der Prozeß der 
Artbildung dann abgeschlossen, wenn es, infolge ökologischer „Nischen¬ 
findung“ zu geographischer Überschiebung kommt. Nun sind solche 
Befunde für die Süßwasserkrabbenfamilie Pseudothelphusidae mehrfach 
erfolgt. In den Anden konnte vielfach beobachtet werden, daß die großen 
Flüsse und großen Nebenflüsse von großen, weitverbreiteten Arten 
bewohnt werden, während in den höhergelegenen kleinen Bächen kleine 
Arten mit wesentlich kleinerem Verbreitungsgebiet auftreten. 

In der Familie Potamidae liegt eine ähnliche Situation vielleicht in der 
Beziehung zwischen Potamon und Potamiscus vor, wo analoge Größen¬ 
differenz besteht. Im mediterran-vorderasiatischen Bereich ist Potamon 
ibericum tauricum eine deutlich kleinere Form, und es liegt eine ähnliche 
Beziehung im Auftreten zu den Arten der Untergattung Centropotamon 
vor: Letztere besiedelt in der Zentraltürkei und in Nordpersien die 
großen Flußtäler, ibericum tauricum kommt in den höher gelegenen 
Seitenbächen des gleichen Flußsystems vor. Also beginnende geographi¬ 
sche Überlappung infolge ökologischer Differenzierung. Möglicherweise 
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ein Zustand, der der Verteilung von Nachtigell und Sprosser ähnelt: Die 
stärkere Form drängt die schwächere in (von beiden) weniger bevorzugte 
Gebiete ab, an die sich aber die schwächere Form adaptiert hat. 

Eine ähnliche Relation besteht ja auch zwischen Krabben und 
Krebsen. Wahrscheinlich gibt es grundsätzlich Konkurrenz in der 
Ökologie des Typs „Bodenbewohnender Süßwasserdecapode“ und die 
ökologische Differenzierung beruht auf größerer Kälteresistenz der 
Astaciden bzw. Akzeptanz kleinerer Gewässer durch kleinere Arten. 

Jedenfalls ist die beginnende ökologische Differenzierung ein Beweis 
für die schon lange abgeschlossene Artbildung. 

Eine Bastardierungsbarriere wäre ein weiteres Indiz für einen völlig 
abgeschlossenen Artbildungsprozeß. Nun sind, wie erwähnt, noch keine 
Kreuzungsversuche durchgeführt worden. Aber es gibt einige Hinweise 
durch Verbreitungsgrenzen, an denen Arten aneinanderstoßen ohne daß 
Hybridformen und morphologische Übergänge auftreten. 

Als eine derartige Grenze ist insbesondere die Grenze zwischen 
Potamon edule und Potamon ihericum anzusehen, die in Nordgriechen¬ 
land östlich Edessa verläuft, wo im westlichen Tal P. fluviatilis, und im 
östlich benachbarten Tal P. ibericum vorkommt, beide Täler mit starken 
Populationen, ohne daß klinale Änderungen oder Hybridformen im 
Grenzbereich oder in seiner Nähe festgestellt werden konnten. Ebenso¬ 
wenig konnten im Überlappungsbereich von Potamon ibericum und 
Potamon hueceste Hybridformen gefunden werden. Das Gleiche gilt 
auch für Potamon potamios und Potamon ibericum im Taurusgebirge. 
Auch an der türkischen Westküste leben diese beiden Arten in 
benachbarten Flußsystemen. 

Allerdings gibt es in der Westtürkei (nahe Izmir) die Unterart 
meandris, die in zwei Merkmalen, nämlich Carapaxlänge und Mahlschere 
an Potamon potamios erinnern. Nach dem Gonopodenbau ist jedoch eine 
eindeutige Zuordnung zu ibericum gegeben. Möglicherweise handelt es 
sich hier um eine sogenannte „Kontaktrasse“, die durch Genintrogression 
entstanden ist. Derartige Genintrogressionen sind auch von anderen 
Tiergruppen bekannt. Möglicherweise trifft das auch für die östlichsten 
Unterarten von potamios zu, deren Gonopoden-Endstücke etwas an die 
östliche Art hueceste erinnern. Zwischen Potamon fluviatilis und 
Potamon potamios gibt es keine Kontaktzonen, die Grenze wird durch 
das Meer gebildet. Hier finden wir bei einigen Inselformen eine 
intermediäre Ausbildung eines Carapaxmerkmals, nämlich etwas stärker 
vorragende Epigastricalloben bei P. potamios rhodiumy sowie ein 
Gonopodenmerkmal, und zwar etwas stärkere Behaarung des inneren 
Basalrandes bei P. potamios karpathos. Die Zuordnung nach der 
Gonopodengestalt ist jedoch eindeutig. Auch in diesen Fällen könnte man 
an Genintrogression denken. 

Gelegentliche Zusammenbrüche von Isolationsmechanismen wer¬ 
den von den meisten Zoologen nicht als Hindernis für Trennung von 
Arten angesehen, ebensowenig wie potentielle Hybridisierbarkeit 
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(Mayr-Kraus 1975, S. 37). Im Hinblick auf die Gesamtsituation wäre 
auch der Nachweis von Genintrogression in den angeführten Fällen kein 
zwingendes Argument gegen die vorgeschlagene taxonomische Kate¬ 
gorie. 

Nach der Tabelle 8-1 (S. 135) müßten die als Unterarten ausgewiese¬ 
nen Inselformen (Morphologisch verschieden/reproduktive Isolation 
gegeben) sogar als Arten bezeichnet werden. 

Wenn man aber von der Vorstellung ausgeht, daß Artifferenzierung 
erst dann voll besteht, wenn eine Wiederverschmelzung nach Wegfall der 
geographischen Barriere eintreten würde, ist hier eher Vorsicht am Platze. 

Immerhin wurde bis 1962 noch alles zwischen Aegaeis und Himalaya 
als eine einzige Art betrachtet. 

Jedenfalls hat die Überprüfung der ursprünglich rein morphologisch 
durchgeführten Einteilung und taxonomischen Kategorienzuweisung 
durch intensive Aufsammlung eine chorologische Bestätigung gebracht. 
Weitere Untersuchungen, insbesondere Chromosomenvergleich, Etho¬ 
logie und Kreuzungsversuche wären allerdings noch wünschenswert. 

Die chorologischen Befunde haben weiterhin einen Ansatz für eine 
historische Analyse der Evolution und Verbreitungsgeschichte der 
Süßwasserdekapoden ermöglicht, über den bei der vorigen Tagung schon 
referiert wurde. 


Allgemeine Schlußfolgerungen 

Die Süßwasserkrabben sind als relativ junge, in voller Entfaltung 
stehende Tiergruppe anzusehen. Der Begriff Süßwasserkrabbe ist dabei 
als Bezeichnung für einen ökologischen Typus, nicht als systematische 
Einheit (in weltweiter Betrachtung) zu verstehen. 

Das vorliegende Muster geographischer Verteilung von Merkmalen 
zeigt eine große Formenfülle in hierarchischer Anordnung bis in feinste 
gerade noch feststellbare Unterschiede, die in voller Übereinstimmung 
mit dem Verbreitungsbild steht. Aus diesen Befunden ergibt sich das Bild 
einer stetigen evolutiven Veränderung einerseits, und die vorwiegende 
Bedeutung der geographischen Isolierung für die Speziation anderseits. 

Die große Bedeutung der Gonopodenmorphologie für die Systema¬ 
tik ist ebenfalls zu betonen. Bei allen taxonomischen Kategorien ist die 
Untersuchung der Gonopoden wesentlich zielführender und signifikan¬ 
ter als andere morphologische Strukturen. Dabei ist aber zu bemerken, 
daß im Bereich der vorliegenden Gattung diese Gestaltsunterschiede der 
Gonopoden kaum schon eine Bastardierungsbarriere darstellen (was bei 
den Pseudothelphusiden eher der Fall sein könnte). Man hat den Eindruck 
einer „Vorauseilenden Differenzierung der Gonopodenmorphologie“, da 
sich die feinsten Unterschiede, etwa von Nationes, praktisch nur an den 
Gonopoden zeigen. 
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Diese „vorauseilende Differenzierung** könnte als epigenetische 
Festlegung in stammesgeschichtlicher Vergangenheit im Hinblick auf die 
potentielle Bedeutung als Kreuzungsbarriere erfolgt sein. 


Ergänzung 

Anläßlich der Teilnahme am 4. Colloquium über Mediterrane 
Decapoden in Saloniki im April 1989 ergab sich die Möglichkeit, dank der 
freundlichen Hilfe von Dr. Nestoras Garvis den südlichen Bereich des 
Grenzgebiets zwischen P. fluviatilis und P. ibericum zu untersuchen. Es 
handelt sich dabei um eine breite Tiefebene, vormals Sumpfgebiet, das 
vom Loudias, sowie von mehreren Kanälen durchzogen ist. Hier wurde 
an mehreren Stellen vergeblich nach Süßwasserkrabben gesucht. Befragte 
Einwohner, darunter auch Fischer, gaben an, daß hier früher zahlreiche 
große Krabben vorgekommen seien, nach den Regulierungen und 
Verunreinigungen durch Industrieabwässer und Insektizide jedoch kaum 
noch Krabben vorkämen (die früher die Fischer in den Netzen hatten). 
Nach den Größenangaben dürfte es sich bei diesem Vorkommen (südl. 
Gianitsa) eher um P. fluviatilis gehandelt haben. Dank der Führung eines 
Einheimischen konnte nördlich von Gianitsa, nahe Asvestario, im 
Hügelland ein sehr reduziertes Vorkommen von P. ibericum tauricum 
festgestellt werden (1 S 1 9). Der Unterlauf dieses Baches ist trocken. Die 
Tiere wurden wieder freigesetzt. 

Vergeblich wurde auch in einem Bach unterhalb Veria gesucht. Im 
Oberlauf dieses Gewässers wurde (etwa 6 km s. Veria, in kaltem Wasser) 
Austropotamobius torrentium macedönicum an zwei Stellen gefunden. Es 
handelt sich dabei wahrscheinlich um den südlichsten bisher bekannten 
Nachweis. Die Gonopodenausbildung, sowie die Gestalt der Epigastri- 
calloben und alle weiteren Carapaxmerkmale lassen die nördlich Gianitsa 
gefundenen Exemplare eindeutig P. ibericum zuordnen. Sollte sich 
südlich Gianitsa doch noch P. edule nachweisen lassen, wäre das ein 
weiterer Nachweis einer ökologischen Differenzierung von P. ibericum. 
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